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Исследовали влияние обработки семян салициловой кислотой (СК, 100 мкМ) на прорастание се-
мян, рост, уровень перекисного окисления липидов (ПОЛ) и функционирование ряда компонен-
тов антиоксидантной системы у растений пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Злата, выращивае-
мых при оптимальном (2 мкМ) или избыточном (1500 мкМ) содержании цинка в корнеобитаемой 
среде. Показано, что избыток цинка оказывает ингибирующее действие на рост корня и побега, 
а  также усиливает накопление одного из индикаторов развития ПОЛ  – малонового диальдеги-
да (МДА). При этом структурная целостность мембран сохранялась, на что указывает отсутствие 
изменения проницаемости мембран, регистрируемое по выходу электролитов. Активность ан-
тиоксидантных ферментов – супероксиддисмутазы (СОД) и каталазы (КАТ) – в этих условиях 
не изменялась, а активность гваякол-специфичной пероксидазы (ГвПО) снижалась. Обработка 
семян СК в концентрации 100 мкМ, стимулирующей их прорастание, усиливала отрицательное 
воздействие избытка цинка в отношении показателей роста и накопления МДА в листьях пшени-
цы. Однако и в этом случае выход электролитов не увеличивался, что, предположительно, связано 
с возрастанием активности СОД и ГвПО. На основании представленных в работе и полученных 
ранее данных, а также анализа литературы, сделан вывод, что реакция растений на избыток цинка 
во внешней среде, подобно реакции на другие абиотические стрессы, является не только много-
компонентной и многоэшелонной, но и вариативной, зависящей от многих факторов и обстоя-
тельств  – дозы воздействия (концентрации цинка и  продолжительности его действия), биоло-
гических особенностей вида (сорта) растений, их возрастного состояния и т.д. Обработка семян 
СК может изменять характер реакции растений на действие избытка цинка, при этом направлен-
ность этих изменений будет, в свою очередь, зависеть от концентрации СК, продолжительности 
ее действия и способа обработки.

Ключевые слова: Triticum aestivum L., антиоксидантные ферменты, избыток цинка, обработка се-
мян, пролин, рост, салициловая кислота, тяжелые металлы
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ВВЕДЕНИЕ
Цинк является одним из наиболее важных 

микроэлементов для роста и  развития расте-
ний. Он  входит в  структуру или является коф-
актором большого числа ферментов, участву-
ет в  белковом, углеводном и  липидном обмене, 
метаболизме ДНК и  РНК, синтезе хлорофил-
лов и фитогормонов [1, 2]. Помимо этого, цинк 

Сокращения: ГвПО – гваякол-специфичная пероксидаза; КАТ – 
каталаза; СК – салициловая кислота; СОД – супероксиддисму-
таза; ТБК – тиобарбитуровая кислота.

необходим для поддержания целостности кле-
точных мембран, он может выступать в  роли 
вторичного мессенджера, а  также влиять на ак-
тивность и фолдинг белков [3–5]. Однако в вы-
соких концентрациях, которые достаточно ча-
сто возникают во внешней среде в  результате 
антропогенной деятельности, он токсичен для 
растений. Известно, в  частности, что избыток 
цинка оказывает отрицательное воздействие на 
ростовые процессы, фотосинтетическую актив-
ность, водный обмен и  минеральное питание 
растений, что в конечном итоге снижает их про-
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дуктивность  [5–8]. Поэтому важной и  актуаль-
ной задачей является поиск способов повыше-
ния устойчивости растений к действию высоких 
концентраций цинка во внешней среде. Особую 
актуальность подобные исследования приобре-
тают в  отношении ведущих сельскохозяйствен-
ных культур, к которым относится пшеница, чьи 
посевные площади только в России по данным 
Росстата [9] составили в 2023 г. более 29 млн га.

К  числу наиболее эффективных и  экологи-
чески безопасных способов повышения устой-
чивости растений к действию тяжелых металлов 
относят обработку семян или побегов фитогор-
монами  [10]. Согласно данным, имеющимся 
в  литературе, экзогенное применение фитогор-
монов индуцирует запуск широкого спектра фи-
зиологических, биохимических и молекулярных 
реакций, которые обеспечивают не только вы-
живание растений, но и их способность успеш-
но произрастать в условиях действия достаточно 
высоких концентраций тяжелых металлов  [10]. 
С  этой точки зрения особый интерес представ-
ляет многофункциональное соединение фе-
нольной природы – салициловая кислота (СК). 
Ее  роль в  регуляции различных физиологиче-
ских процессов, таких как прорастание семян, 
вегетативный рост, движение устьиц, цветение, 
фотосинтез, термогенез, а также реакции расте-
ний на действие стресс-факторов, хорошо из-
вестна [6, 11, 12]. Отмечено, что одним из первых 
стресс-факторов абиотической природы, в  от-
ношении которого была установлена защитная 
роль СК, были тяжелые металлы [12]. В частно-
сти, получены данные, указывающие на уча-
стие СК в  повышении устойчивости растений 
к  действию кадмия, меди, свинца, ртути, нике-
ля, хрома и цинка [7, 8, 10, 12–14]. В отношении 
цинка показана эффективность применения СК 
с  целью снижения его отрицательного влияния 
на прорастание семян [2], рост растений и био-
синтез хлорофилла  [6, 13, 14], ее положитель-
ное влияние на активность антиоксидантных 
ферментов  [15], экспрессию кодирующих их ге-
нов [8], содержание глутатиона [15], сахаров [8], 
крахмала  [16], элементов минерального пита-
ния [6] и баланс других фитогормонов [2]. Кроме 
того, выявлены заметные различия по степени 
накопления цинка в корнях и побегах растений, 
которые обрабатывались или не обрабатывались 
СК [2, 6, 8, 16].

Как известно, важную роль в  неспецифиче-
ских защитных реакциях растений на действие 
тяжелых металлов, включая цинк, играет ак-
тивизация компонентов антиоксидантной си-
стемы. В единичных работах имеются сведения 
о влиянии СК на окислительно-восстановитель-
ный баланс в клетках, что вносит существенный 
вклад в  формирование устойчивости растений 
к  действию высоких концентраций цинка  [7, 8, 

15, 16]. Защитную роль СК, прежде всего, свя-
зывают с ее способностью снижать содержание 
активных форм кислорода (АФК) и соединений, 
образующихся в  результате реакций окисления 
липидов  [7, 8], в  том числе за счет повышения 
уровня низкомолекулярных протекторных со-
единений и  активности антиоксидантных фер-
ментов  [15, 16]. Высказано также предположе-
ние, что СК может поддерживать активность 
антиоксидантных ферментов на более высоком 
уровне, препятствуя возможному связыванию 
ионов цинка с активными центрами некоторых 
ферментов, например, с активным центром Cu, 
Zn-супероксиддисмутазы [7].

Цель работы – изучение влияния обработки 
семян СК на растения пшеницы, подвергнутые 
воздействию избытка цинка в  корнеобитаемой 
среде.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектом исследования служили растения 

мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) ярового 
сорта Злата, семена которой были предоставле-
ны ФГБНУ “Федеральный исследовательский 
центр “Немчиновка”. После стерилизации 5% 
гипохлоритом натрия их проращивали в чашках 
Петри в темноте в течение 3 сут. При этом одну 
часть семян проращивали на дистиллирован-
ной воде (вариант “СК 0”), а  другую  – в  тече-
ние 1 сут. выдерживали на растворе СК, затем 
отмывали от него и  продолжали проращивать 
на дистиллированной воде (вариант “СК 100”). 
Проклюнувшиеся семена высаживали в пласти-
ковые контейнеры (1.4 л), содержащие питатель-
ный раствор Хогланда-Арнона с  оптимальным 
(2 мкМ, pH 5.7) или избыточным (1500 мкМ, 
pH 5.7) содержанием цинка  – варианты “Zn 
2” и  “Zn 1500”, соответственно. Цинк вносили 
в  форме его сернокислой соли (ZnSO4·7H2O). 
Растения выращивали в течение 11 сут. в камере 
искусственного климата при температуре возду-
ха 22°С, относительной влажности 60–70%, ФАР 
180 мкмоль/(м2·с) и фотопериоде 14 ч. Все изме-
рения проводили на втором листе.

Оптимальная концентрация СК (100 мкМ) 
была подобрана на основании специальных 
опытов, в  которых семена пшеницы замачи-
вали на 24 ч в  растворах СК с  разной концен-
трацией (от 1 до 700 мкМ). После этого семена 
отмывали от СК и продолжали проращивать на 
дистиллированной воде. О реакции растений на 
СК судили по энергии прорастания и всхожести 
от начала проращивания согласно  [17], а  также 
по изменению линейных размеров корня, его 
сырой и  сухой биомассы. Концентрация цинка 
(1500 мкМ) выбрана на основании предвари-
тельных опытов, позволивших рассматривать ее 
в качестве сублетальной для растений пшеницы.
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Энергию прорастания и  всхожесть семян 
определяли согласно  [17], подсчитывая количе-
ство нормально проросших и всхожих семян на 
3 и 7 сут. от начала проращивания, соответствен-
но. Показатели энергии прорастания и  всхоже-
сти семян рассчитывали в  процентах к  общему 
числу высеянных семян.

Линейные размеры корней и  побегов изме-
ряли общепринятым способом. Площадь листа 
определяли по формуле:

S = 2/3 × l × d, где:

l – длина листовой пластинки;
d – ширина листовой пластинки [18].

Проницаемость мембран клеток определяли 
по выходу электролитов из высечек листьев с ис-
пользованием кондуктометрического метода [19]. 
Для этого растительный материал (300 мг) тща-
тельно промывали в дистиллированной воде для 
удаления клеточного сока со срезов, высушива-
ли с  помощью фильтровальной бумаги и  поме-
щали в  колбы с  30 мл дистиллированной воды. 
Колбы ставили на шейкер S-4, SkyLine (“ELMI”, 
Латвия) на 4 ч и  затем оценивали выход элек-
тролитов по изменению электропроводности 
с  использованием кондуктометра (“HANNA”, 
Италия). После этого колбы инкубировали на 
водяной бане при 95°С в течение 20 мин, затем 
быстро охлаждали, доводили объем в колбах до 
исходной величины и помещали их на шейкер на 
20 мин. Полный выход электролитов определяли 
по электропроводности вытяжки после разру-
шения мембран кипячением. Результирующий 
выход электролитов рассчитывали в  процентах 
от полного выхода, при этом из полученных зна-
чений вычитали электропроводность дистилли-
рованной воды.

Интенсивность перекисного окисления ли-
пидов (ПОЛ) оценивали по накоплению мало-
нового диальдегида (МДА), содержание которого 
определяли по цветной реакции с тиобарбитуро-
вой кислотой (ТБК). Растительный материал (100 
мг) гомогенизировали в 2 мл 20% охлажденного 
раствора трихлоруксусной кислоты (ТХУ), поме-
щали в холодильник на 10 мин, затем центрифу-
гировали в  течение 15 мин при 10000 g и  темпе-
ратуре 4°С. Из полученного гомогената отбирали 
700 мкл с  помощью дозатора (“Экрос-Анали-
тика”, Россия), добавляли к  ним 1300 мкл 0.5% 
ТБК в 20% ТХУ и 50 мкл 2% тритона Х-100. Ис-
пользовали дополнительный контроль (без ТБК), 
в который вместо смеси 0.5% ТБК в 20% ТХУ до-
бавляли 1300 мкл 20% ТХУ. Реакционную смесь 
инкубировали на водяной бане при 95°С в течение 
30 мин, затем быстро охлаждали и центрифугиро-
вали в течение 15 мин при 10000 g и температуре 
4°С.  Оптическую плотность супернатанта изме-
ряли с  помощью спектрофотометра (“Спектр”, 

Россия) при 532, 600 и 440 нм. Содержание МДА 
рассчитывали по формуле  [20], используя коэф-
фициент экстинкции, равный 155 мМ–1см–1.

Для определения активности супероксиддис-
мутазы (СОД, КФ 1.15.1.1), каталазы (КАТ, КФ 
1.11.1.6) и  гваякол-специфичной пероксидазы 
(ГвПО, 1.11.1.7) растительный материал (100 мг) 
гомогенизировали в 2 мл буфера (pH 7.5), кото-
рый включал 50 мМ HEPES, 5 мМ MgCl2, 0.4 мМ 
ЭДТА, 3 мМ ДТТ, 1 мМ PMSF, 1% PVP, 10% гли-
церол. Гомогенат центрифугировали в  течение 
20 мин при 14000 g и температуре 4°С. Получен-
ный супернатант использовали для определения 
активности ферментов и содержания белка с по-
мощью спектрофотометра СФ-2000 (“Спектр”, 
Россия). Общую активность СОД определяли по 
способности фермента ингибировать фотохи-
мическое восстановление нитросинего тетрозо-
лия до формазана согласно методу  [21] с  моди-
фикацией [22]. Оптическую плотность раствора 
измеряли при 560 нм. Активность КАТ опреде-
ляли по ферментативному разложению перок-
сида водорода при 240 нм [23]. Активность ГвПО 
оценивали по увеличению оптической плотно-
сти при 470 нм в результате окисления гваякола 
в  присутствии пероксида водорода  [24]. Общее 
содержание белка анализировали согласно  [25], 
используя в  качестве стандарта бычий сыворо-
точный альбумин.

Содержание свободного пролина анализиро-
вали методом Бейтса с соавт. [26]. Растительный 
материал (500 мг) гомогенизировали в 10 мл 3% 
сульфосалициловой кислоты, затем центрифуги-
ровали в течение 10 мин при 5100 g и температуре 
4°С. К 2 мл супернатанта добавляли 2 мл ледяной 
уксусной кислоты и  2 мл нингидринового реак-
тива. Для приготовления последнего смешивали 
нингидрин, 6М ортофосфорную кислоту и ледя-
ную уксусную кислоту. Полученную смесь инку-
бировали на водяной бане при 95°С в течение 60 
мин, затем быстро охлаждали и определяли опти-
ческую плотность с помощью спектрофотометра 
(“Спектр”, Россия) при 520 нм. Содержание про-
лина определяли по калибровочной кривой, ис-
пользуя стандартный раствор химически чистого 
L-пролина (“Вектон”, Россия).

В работе представлены средние значения по 
трем независимым опытам и  их стандартные 
ошибки. В  каждом опыте ростовые показатели 
изучали на выборке, представленной 12 расте-
ниями. При  изучении биохимических показа-
телей биологическая повторность, представ-
ляющая собой смешанную пробу 2–3 растений, 
была 3–5-кратная, аналитическая  – 3-кратная. 
Статистическую обработку данных осуществля-
ли общепринятыми методами с  использовани-
ем пакета программ Microsoft Office Excel 2007 
и PAST 4.0. Статистически значимыми считали 
различия при P ≤ 0.05.
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Концентрация СК (100 мкМ), использован-

ная нами в основной части исследования, была 
выбрана на основании серии специальных опы-
тов, которые показали, что в концентрациях от 1 
до 700 мкМ она не оказывает ощутимого влия-
ния на всхожесть и энергию прорастания семян 
пшеницы (табл. 1). Что  касается роста корней, 
то СК в концентрациях 1–100 мкМ или не влия-
ла на их рост, или слегка стимулировала этот 
процесс, а ее более высокие концентрации ока-
зывали на него небольшое ингибирующее воз-
действие (табл. 1).

В  следующей серии опытов было изучено 
влияние цинка в  концентрации 1500 мкМ на 
ряд физиологических и  биохимических пока-
зателей у  растений пшеницы, а  также оценен 
эффект обработки семян СК на ответную реак-
цию растений на избыток цинка. Опыты пока-
зали, что у растений пшеницы, семена которых 
не подвергались обработке СК (СК 0), избыток 
цинка вызывал значительное торможение ро-
ста. В  частности, длина корня, размер побега 
и  площадь листа у  растений в  этом варианте 

опыта (Zn 1500) были, соответственно, на 40, 32 
и 48% меньше, чем в варианте с оптимальным 
содержанием цинка (Zn 2) (табл. 2). У растений, 
семена которых предварительно обрабатыва-
лись СК (СК 100), в  условиях оптимального 
минерального питания не отмечено значимых 
изменений изученных ростовых показателей по 
сравнению с вариантом СК 0, тогда как в вари-
анте с  избыточным содержанием цинка обра-
ботка СК несколько усиливала отрицательный 
эффект данного металла на рост корней и  по-
бегов (табл. 2).

Важно отметить, что независимо от концен-
трации цинка в корнеобитаемой среде (Zn 2 или 
Zn 1500), в  вариантах с  обработкой семян СК 
или без нее нарушения проницаемости клеточ-
ных мембран в листьях растений не происходи-
ло, о чем свидетельствуют данные о выходе элек-
тролитов (рис. 1а). Тем не менее под влиянием 
избытка цинка в  листьях растений возрастало 
содержание МДА как в варианте без обработки 
СК (СК 0), так и  после обработки ею семян 
(СК  100), причем во втором случае в  большей 
степени (рис. 1б).

Таблица 1. Влияние разных концентраций СК на энергию прорастания, всхожесть семян, размер корня и его 
биомассу у растений пшеницы в оптимальных условиях роста

Концентрация 
СК, мкМ

Энергия 
прорастания, %

Всхожесть 
семян, %

Длина корня, см Биомасса корня, мг

3 сут. 7 сут. сырая сухая

0 (без СК) 92 ± 0.85a 92 ± 1.44a 5.68 ± 0.06b 13.97 ± 0.30b 57.57 ± 2.93bc 5.92 ± 0.32bc

1 93 ± 1.35ab 95 ± 1.49a 5.80 ± 0.05b 14.16 ± 0.29ab 63.43 ± 2.81ab 6.35 ± 0.36ab

10 95 ± 1.04ab 94 ± 1.03a 5.98 ± 0.05a 14.79 ± 0.28a 67.36 ± 2.90a 6.89 ± 0.31a

100 96 ± 0.87b 94 ± 0.63a 6.06 ± 0.06a 14.65 ± 0.29ab 66.43 ± 3.12a 6.57 ± 0.39ab

300 95 ± 1.44ab 94 ± 1.19a 5.65 ± 0.06b 14.03 ± 0.29ab 57.96 ± 2.71bc 5.49 ± 0.28сd

500 96 ± 1.58ab 94 ± 1.49a 5.46 ± 0.06c 13.88 ± 0.27b 51.23 ± 2.47c 4.46 ± 0.25d

700 93 ± 0.75ab 92 ± 1.03a 5.06 ± 0.06d 13.62 ± 0.26b 51.14 ± 2.53c 4.64 ± 0.35d

Примечание: разными латинскими буквами отмечены статистически значимые различия между вариантами, в которых 
использовались разные концентрации СК, при P ≤ 0.05. На третьи сутки оценивали энергию прорастания и измеряли 
длину корня, на седьмые сутки – всхожесть семян, длину корня, его сырую и сухую биомассу.

Таблица 2. Размеры корня и побега у растений пшеницы, выращенных из необработанных и обработанных 
СК семян, при оптимальном или избыточном содержании цинка в корнеобитаемой среде

Показатель
Zn 2 Zn 1500

СК 0 СК 100 СК 0 СК 100

Длина корня, см 13.53 ± 0.25a 14.00 ± 0.30a 8.13 ± 0.24b 6.36 ± 0.13c

Высота побега, см 32.30 ± 0.57a 32.27 ± 0.55a 21.87 ± 0.62b 19.30 ± 0.43c

Площадь второго листа, см2 7.92 ± 0.26a 7.67 ± 0.21a 4.10 ± 0.23b 3.21 ± 0.18c

Примечание: Zn 2 – растения выращивали при оптимальном содержании цинка (2 мкМ); Zn 1500 – растения выращивали 
при избыточном содержании цинка (1500 мкМ); СК 0 – семена не обрабатывались раствором СК; СК 100 – семена в тече-
ние 1 сут. обрабатывались раствором СК (100 мкМ). Разными латинскими буквами отмечены статистически значимые 
различия между средними величинами при P ≤ 0.05.
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Рис. 1. Выход электролитов (а) и содержание МДА (б) у растений пшеницы, выращенных из необработанных и об-
работанных СК семян, при оптимальном или избыточном содержании цинка в корнеобитаемой среде. Zn 2 – рас-
тения выращивали при оптимальном содержании цинка (2 мкМ); Zn 1500 – растения выращивали при избыточном 
содержании цинка (1500 мкМ); 1 – семена не обрабатывались раствором СК; 2 – семена в течение 1 сут. обрабаты-
вались раствором СК (100 мкМ). Разными латинскими буквами отмечены статистически значимые различия между 
средними величинами при P ≤ 0.05.

Рис. 2. Активность СОД (а), КАТ (б), ГвПО (в) и содержание пролина (г) у растений пшеницы, выращенных из 
необработанных и обработанных СК семян, при оптимальном или избыточном содержании цинка в корнеобита-
емой среде. Zn 2 – растения выращивали при оптимальном содержании цинка (2 мкМ); Zn 1500 – растения выра-
щивали при избыточном содержании цинка (1500 мкМ); 1 – семена не обрабатывались раствором СК; 2 – семена 
в течение 1 сут. обрабатывались раствором СК (100 мкМ); ТГ – тетрагваякол. Разными латинскими буквами отме-
чены статистически значимые различия между средними величинами при P ≤ 0.05.



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ         том 71          № 6          2024

762	 ИГНАТЕНКО и др.

Анализ активности антиоксидантных фер-
ментов показал, что под влиянием избытка 
цинка (Zn 1500) у растений, семена которых не 
подвергались обработке СК, активность СОД 
(рис. 2а) и КАТ (рис. 2б) в листьях сохранялась 
на уровне растений, выращиваемых при оп-
тимальном содержании цинка (Zn 2), а  актив-
ность ГвПО (рис. 2в) оказалась ниже в 1.3 раза 
по сравнению с таковой в варианте Zn 2. После 
обработки семян СК (СК 100) у растений в опти-
мальных условиях минерального питания (Zn 2) 
активность СОД (рис. 2а) возрастала в  1.5 раза, 
активность ГвПО (рис. 2в), наоборот, снижалась 
в  1.8 раза по сравнению с  вариантом без обра-
ботки СК, а  активность КАТ (рис. 2б) не изме-
нялась. В варианте с избытком цинка обработка 
семян СК также приводила к  увеличению в  ли-
стьях растений активности СОД в 1.5 раза (рис. 
2а) и ГвПО – в 1.8 раза по сравнению с вариан-
том без обработки (рис. 2в) при отсутствии изме-
нений в активности КАТ (рис. 2б).

Наряду с  антиоксидантными ферментами 
в  защите клеток от окислительного стресса ак-
тивно участвуют неферментные компоненты, 
такие как пролин. В наших опытах под влияни-
ем избытка цинка (Zn 1500) его содержание в ли-
стьях пшеницы заметно возрастало (в 1.5 раза по 
сравнению с вариантом Zn 2), причем как после 
обработки семян СК, так и без нее (рис. 2г).

ОБСУЖДЕНИЕ
Повышение содержания цинка в  окружаю-

щей среде, вызванное антропогенной деятель-
ностью или иными причинами, как правило, 
приводит к  изменению и/или нарушению хода 
многих (если не всех) физиолого-биохимиче-
ских процессов у  растений, одним из ранних 
проявлений которого является торможение их 
роста [7, 8, 27]. В наших опытах воздействие из-
бытка цинка (1500 мкМ) также оказывало выра-
женный негативный эффект на рост пшеницы, 
который прежде всего проявлялся в отношении 
корней, что было ожидаемо, поскольку именно 
они контактируют с  ионами цинка, находящи-
мися в  корнеобитаемой зоне, и  накапливают 
их в  наибольших количествах. Торможение ро-
ста растений в  подобных условиях могло быть 
обусловлено целым рядом причин. Например, 
избыток цинка способен вызывать у  растений 
остановку митотического деления клеток  [1], 
повреждение клеточных мембран  [16], сниже-
ние скорости фотосинтеза [8, 28], а также может 
приводить к нарушению поглощения элементов 
минерального питания [6].

Как известно, важную роль в  регуляции ро-
стовых процессов, в  том числе и  при воздей-
ствии на растения тяжелых металлов, играют 
фитогормоны. Под  их контролем находятся не 

только деление и  растяжение клеток, лежащие 
в  основе роста и  морфогенеза, но и  связанные 
с  ними (напрямую или опосредованно) мно-
гие другие физиолого-биохимические процес-
сы  [29]. В  отношении СК и  ее производных 
показано, что при действии тяжелых металлов, 
включая цинк, они, применяемые в  определен-
ных концентрациях, могут способствовать уве-
личению линейных размеров и/или накоплению 
биомассы растений  [7, 13, 16]. Так,  например, 
обработка семян СК в концентрации 50 [13] или 
100 мкМ  [7] поддерживала на более высоком 
уровне рост побега или корня растений пшени-
цы в условиях избытка цинка. Обработка расте-
ний с помощью опрыскивания с использовани-
ем более высоких концентраций СК (500 и 1000 
мкМ) оказывала положительный эффект на рост 
шалфея и  люцерны, который проявлялся в  уве-
личении размеров надземной и подземной части 
растений или в усилении накопления их сырой 
биомассы при высоком содержании цинка во 
внешней среде  [6, 8]. Предполагается, что сти-
мулирующее влияние СК на ростовые процессы 
в условиях действия на растения тяжелых метал-
лов может быть связано с  увеличением погло-
щения ими элементов минерального питания, 
необходимых для роста  [6], поддержанием гор-
монального баланса [30] и/или увеличением ин-
тенсивности фотосинтеза  [13]. Повышение ско-
рости последнего при избыточном (1500  мкМ) 
содержании цинка в  субстрате, коррелирующее 
с поддержанием в листьях более высокого содер-
жания фотосинтетических пигментов и  устьич-
ной проводимости, обнаружено нами у  расте-
ний пшеницы, семена которых предварительно 
обрабатывались СК (100 мкМ) [28]. Однако, что 
касается стимулирующего эффекта СК на рост 
пшеницы, в  настоящем исследовании он за-
фиксирован только на начальных стадиях ро-
ста растений пшеницы и  при их выращивании 
в темноте. При этом в условиях избытка цинка 
в  корнеобитаемой зоне обработка семян СК, 
напротив, несколько усиливала ингибирующее 
действие избытка цинка на рост побега и корня 
растений. Отметим, что в  литературе имеются 
сведения о том, что данное фенольное соедине-
ние не всегда оказывает на ростовые процессы 
только стимулирующий эффект. Его  проявле-
ние может быть опосредованно влиянием СК 
на транспорт и распределение ауксина [31], экс-
судацию органических кислот из корней в  ри-
зосферу  [32] или на окислительно-восстанови-
тельный баланс  [33]. Наблюдаемые различия 
в  характере реакции на обработку семян СК, 
фиксируемые по ростовым показателям, могут 
объясняться наличием видовых (и  сортовых) 
особенностей, условиями выращивания расте-
ний, фазой развития, на которой анализируется 
ответная реакция растения на действие избытка 
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цинка, интенсивностью (концентрацией цинка) 
и продолжительностью его воздействия, а также 
условиями обработки растений СК (способ об-
работки и ее длительность, концентрация СК).

По своей химической характеристике цинк не 
является редокс-активным металлом, однако его 
избыточное накопление в  клетках может приво-
дить к развитию окислительного стресса, вызван-
ного усилением образования АФК  [7]. Результа-
том окислительного стресса является окисление 
биологических молекул, в  частности, липидов, 
которое сопровождается накоплением одного из 
его конечных продуктов – МДА. Увеличение со-
держания МДА в клетках растений при избытке 
цинка отмечалось ранее в других работах [13, 16, 
34] и  в наших опытах. Важно подчеркнуть, что 
в  присутствии концентрации цинка 1500 мкМ 
уровень МДА в наибольшей степени повышался 
у тех растений пшеницы, семена которых подвер-
гались обработке СК. Об увеличении содержания 
АФК и/или ТБК-активных продуктов под влия-
нием СК ранее сообщали другие авторы  [11, 30, 
33]. Проявление подобного эффекта СК связы-
вают с  ингибированием транспорта электронов 
в ЭТЦ митохондрий и окислительного фосфори-
лирования, усилением высвобождения цитохро-
ма c из митохондрий, увеличением активности 
мембранной НАДФН-оксидазы, снижением ак-
тивности КАТ  [35]. При  этом накопление АФК 
и  продуктов деградации мембранных липидов, 
с одной стороны, может приводить к нарушению 
ультраструктуры клеточных органелл (в  частно-
сти, митохондрий) и сопровождаться торможени-
ем роста растений [33]. С другой стороны, окис-
ление липидов, а  именно полиненасыщенных 
жирных кислот, приводит к  образованию (фер-
ментативным или неферментативным путем) ок-
силипинов, вовлеченных не только в регуляцию 
процессов роста и развития, но и защитных реак-
ций растений, в частности, на действие тяжелых 
металлов  [36]. Что  касается СК, образующиеся 
радикалы и  продукты перекисного окисления 
липидов рассматриваются в  качестве важных 
посредников, участвующих в  сигнальных пу-
тях этого фитогормона  [11]. В  пользу этого сви-
детельствует то, что ингибирование генерации 
АФК и ряда других эффектов, наблюдаемое при 
обработке пшеницы СК, увеличивает восприим-
чивость растений к ионам кадмия [30]. При этом 
транзиторное увеличение интенсивности окис-
лительного стресса под влиянием СК может слу-
жить своего рода сигналом, необходимым, в том 
числе, для активизации работы антиоксидантной 
системы, во многом обеспечивающей повышение 
устойчивости растений к внешним факторам [11].

Действительно, есть сведения о  том, что 
в  условиях избытка цинка применение СК (об-
работка семян, опрыскивание растений или вы-
ращивание на растворе с  добавлением СК) вы-

зывало в растениях повышение активности СОД, 
КАТ, ферментов аскорбат-глутатионового цикла 
и  экспрессии кодирующих их генов  [8, 15, 16], 
а  также индуцировало увеличение содержания 
глутатиона  [8], аскорбата  [15], хлорофиллов  [6], 
флавоноидов, пролина и  сахаров  [16]. В  наших 
опытах при избытке цинка в  корнеобитаемой 
среде обнаружено повышение активности СОД 
и ГвПО, причем только у тех растений, семена ко-
торых были обработаны СК. При этом обраща-
ет на себя внимание существенное повышение 
в этих условиях активности ГвПО. Пероксидаза 
является одним из наиболее полифункциональ-
ных ферментов, а  гваяколовой пероксидазе по-
мимо детоксикации АФК отводят важную роль 
в биосинтезе лигнина [37]. Его отложение в кле-
точных стенках не только придает тканям меха-
ническую прочность, но и может замедлять (или 
даже подавлять) транспорт тяжелых металлов 
в ксилему и их перемещение в надземную часть 
растений  [38]. При  этом повышение активно-
сти лигнифицирующих пероксидаз напрямую 
коррелирует с увеличением содержания лигнина 
в  тканях, что обнаружено, например, у  расте-
ний клевера [37], ромашки [39] и пшеницы [30]. 
О  возможности участия в  регуляции этих про-
цессов СК также упоминается в литературе  [30, 
39]. С этой точки зрения, интерес представляют 
данные о повышении уровня МДА при избытке 
цинка в тканях растений пшеницы, семена кото-
рых обрабатывались СК. Как известно, окисли-
тельная полимеризация монолигнолов (один из 
этапов биосинтеза лигнина) происходит в  при-
сутствии АФК, и  накопление лигнина усилива-
ется наряду с увеличением содержания МДА [37, 
39]. На фоне этого у растений наблюдается тор-
можение ростовых процессов, что может объ-
ясняться лигнификацией, которая уменьшает 
пластичность клеточной стенки и ограничивает 
рост клеток [37]. Поэтому нельзя исключить, что 
отмеченное нами накопление МДА и  рост ак-
тивности гваяколовой пероксидазы у  растений 
пшеницы, семена которых обрабатывались СК, 
и,  как следствие, торможение роста взаимосвя-
заны и могут объясняться усилением биосинтеза 
лигнина и увеличением его содержания. О взаи-
мосвязи этих процессов у растений, а также уча-
стии в их регуляции СК свидетельствуют также 
данные, полученные Shakirova с соавт. [30].

Наряду с  антиоксидантными ферментами 
в стабилизации клеточных мембран, в том числе 
и благодаря своим антиоксидантным свойствам, 
участвует свободный пролин. Он  также спосо-
бен выступать в  роли хелатора, образующего 
нетоксичные металл-пролиновые комплексы 
с рядом металлов [40]. Его накопление в клетках 
растений при избытке цинка отмечалось ранее 
в других работах [8, 16] и в наших опытах. Что же 
касается эффекта СК на содержание пролина, то 
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в наших опытах он не был зафиксирован. Впол-
не вероятно, что в этом случае для поддержания 
жизнеспособности растений, испытывающих 
действие избытка цинка, достаточно было ак-
тивизации под влиянием СК ряда антиокси-
дантных ферментов и, возможно, усиления био-
синтеза каких-то других низкомолекулярных 
соединений, содержание которых в  данной ра-
боте не определялось.

Все перечисленные выше факты и их анализ 
приводит нас к выводу о многообразии (и разно-
образии) защитно-приспособительных реакций 
и  защитных механизмов, которыми располага-
ют растения и  благодаря которым они способ-
ны выживать в  условиях стресса, в  частности, 
вызванного действием на них тяжелых метал-
лов. СК  как один из элементов гормональной 
системы способна включаться в  эти события 
и вносить свой вклад в общую картину наблюда-
емых в  растениях изменений в  обмене веществ 
под влиянием стресса (рис. 3). При этом важно 
подчеркнуть, что характер ответной реакции 
растений на действие избытка цинка под влия-
нием СК может изменяться по-разному в  зави-
симости от конкретного показателя. В  данной 
и предыдущей работе [28] нами в совокупности 
было изучено 14 показателей, значения шести 
из которых под влиянием обработки семян СК 
возрастали (интенсивность фотосинтеза, актив-
ность СОД и  ГвПО, содержание хлорофиллов 
и  каротиноидов, содержание МДА), четырех 

других снижались (длина корня, высота побега, 
площадь второго листа, активность карбоангид-
разы), а  четырех  – не изменялись (выход элек-
тролитов, устьичная проводимость, содержание 
пролина, активность КАТ).

Очевидно, что расширение набора изучае-
мых показателей приведет к увеличению переч-
ня показателей в каждой из трех указанных выше 
групп. Это служит аргументом того, что реакция 
растений на стресс является не только много-
компонентной и многоэшелонной, но и весьма 
вариативной, зависящей от многих факторов 
и обстоятельств – силы (интенсивности) и про-
должительности стресса, сопутствующих стрес-
су внешних факторов (температура, влажность, 
освещенность и  др.), биологических особенно-
стей вида (сорта) растений, их возрастного со-
стояния и т.д. Следовательно, логично ожидать, 
что характер реакции растений, семена которых 
были подвергнуты обработке СК, на избыток 
цинка во внешней среде может варьировать как 
количественно, так и  качественно в  зависимо-
сти от указанных выше факторов, а также в зави-
симости от концентрации СК, продолжительно-
сти ее действия и способа введения в растения. 
Именно это находит свое подтверждение в рабо-
тах авторов, исследования которых посвящены 
данному вопросу.

Наконец, следует сказать, что реальная кар-
тина происходящих под влиянием СК измене-
ний в растениях, находящихся в условиях избыт-

Обработка семян пшеницы салициловой кислотой

Воздействие избытка
цинка на растения

Позитивные изменения

Повышение
скорости фотосинтеза

Увеличение
содержания пигментов

Возрастание активности
СОД и ГвПО

Негативные изменения

Торможение роста

Увеличение
содержания МДА

Снижение активности
карбоангидразы

Изменения в обмене веществ и повышение
устойчивости растений к избытку цинка

Рис. 3. Влияние обработки семян СК (100 мМ) на характер ответной реакции растений пшеницы на действие из-
бытка цинка (1500 мкМ) в корнеобитаемой среде.
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ка цинка во внешней среде, является еще более 
сложной, т.к.  здесь мы не обсуждаем вовлечен-
ность в  защитно-приспособительные реакции 
растений других гормонов, участие генетической 
системы и  вклад структурных (ультраструктур-
ных) изменений. Но  без ее всестороннего изу-
чения и более глубокого понимания невозможна 
разработка эффективных методов и  способов 
повышения устойчивости и  продуктивности 
растений, культивируемых в разных агроклима-
тических условиях.
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